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Introduction 


Dans le milieu forestier la production annuelle de bois atteint souvent des 
valeurs importantes ; il faut en outre tenir compte de la production de feuil- 
les, de bourgeons, de fruits et de graines. La biomasse, résultant de l'accu- 
mulation de matiére ligneuse produite pendant un grand nombre d'années, 
atteint souvent des valeurs de plusieurs dizaines de tonnes à l'hectare. Com- 
ment et à quelle vitesse la matiére organique que constitue le bois mort va- 
t-elle se trouver décomposée et transformée en humus, tel est le probléme 
que nous allons essayer de traiter, au moins en partie. En effet alors que 
des recherches nombreuses ont été faites pour élucider les mécanismes qui 
assurent la décomposition de la litiére de feuilles mortes, les travaux ana- 
iogues sur le bois mort sont peu nombreux, surtout au point de vue quan- 
titatif. 

Quelques chiffres peuvent être trouvés dans la littérature en ce qui 
concerne la biomasse du bois de divers types de forêts. DUVIGNEAUD et 
DENAYER-DE SMET (1970), pour la forêt belge de Virelles dans laquelle les 
essences dominantes sont le chêne (Quercus robur), le hêtre (Fagus silvatica) 
ct le charme (Carpinus betulus) donnent les chiffres suivants (en poids sec 
à Phectare) : 


biomasse totale : 156 tonnes 

biomasse aérienne : 121 tonnes 

parties ligneuses : 112,1 tonnes 
bourgeons et feuilles : 8,9 tonnes 
biomasse souterraine (racines) : 35 tonnes 
bois mort : 1 410 kg 
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La productivité correspondante est de 14,4 tonnes par an dont 12,2 ton- 
nes pour les parties aériennes et 2,1 tonnes pour les parties souterraines. 

RAPP (1970), pour une forêt de chêne vert (Quercus ilex) de 130 à 150 ans 
située aux environs de Montpellier, obtient les biomasses suivantes, en 
tonnes par hectare pour les parties aériennes : 


feuilles : 7 tonnes 
branches et pousses : 27 tonnes 
bois : 230 tonnes 
total : 267 tonnes 


Dans la forêt de la Massane (Pyrénées-Orientales) située entre 800 et 
1 000 mètres dans le massif des Albères et dans laquelle les essences domi- 
nantes sont le hêtre, le chêne pubescent, mêlés de quelques houx, érables de 
Montpellier et très rares ifs, nous avons obtenu les valeurs suivantes (arbres 
mesurés à 1,5 m de hauteur, superficie de un hectare) : 


DIAMÈTRE DES ARBRES ARBRES VIVANTS ARBRES MORTS  M° DE BOIS MORT 


moins de 10 cm 74 22 0,6 
10 à 30 cm 53 7 0,8 
30 à 50 cm 44 1 0,5 
50 à 80 cm 36 2 2:7 
80 à 100 cm 8 1 3,5 
plus de 100 cm 0 1 E 

total 215 34 nl 


Cette hétraie n'a pas été exploitée depuis longtemps, ce qui explique 
l'abondance du bois mort. Les arbres vivants représentent environ 95 m* 
de bois soit 76 tonnes ou 45 tonnes en poids sec à l'hectare ; le bois mort 
a un volume de 12,1 m? à l’hectare soit 6 tonnes en poids sec. Ces 6 tonnes 
de bois mort à l'hectare se répartissent ainsi : 
hétre : 3,9 t ; chéne : 1,8 t ; divers (houx, érables) : 0,3 t. 


I. La composition chimique du bois 


Le bois est composé en grande partie d'éléments qui sont inutilisables 
pour la plupart des animaux. La composition moyenne est la suivante (en 
% du poids sec) : 


— cellulose : 40 à 62 % 
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一 hémicelluloses : 15 à 30 % 
— lignine : 18 à 38 % 


La cellulose est formée de longues chaines carbonées dont l'élément fon- 
damental est un sucre, un disaccharide, voisin du maltose : le cellobiose. 
C'est donc un homopolymére formé par enchainement de 1 500 à 5 000 
monoméres de cellobiose. 

La longueur, variable, des chaines carbonées de cellulose semble jouer 
un grand róle dans son hydrolyse enzymatique. L'existence de deux types 
de cellulases qui a été mise en évidence par CHARARAS et coll. (1963) 
chez le charangon Pissodes pini est peut-étre liée à la longueur des chaines 
carbonées. L'hydrolyse ménagée de la cellulose conduit au cellobiose qui, 
à son tour, peut étre hydrolysé en glucose. 

Les hémicelluloses représentent la partie glucidique facilement hydroly- 
sable du bois qui donne des aldoses et des acides uroniques lors d'une hydro- 
lyse ménagée. Suivant que les aldoses dominants sont des pentoses (comme 
le D-xylose) ou des hexoses (comme le D-glucose), on appelle les hémicellu- 
loses des pentosanes ou des hexosanes. Le bois des Angiospermes renferme 
surtout du xylose (10 à 30 %) ; celui des Gymnospermes surtout du man- 
nose (8 à 12 96) (ROUDIER, 1958). Cette différence importante constitue 
peut-être, avec la présence de terpènes chez les Gymnospermes, un des fac- 
teurs déterminants de la spécificité de beaucoup de xylophages vis-à-vis des 
feuillus ou des résineux. 

La lignine a une structure complexe. Elle représente la partie non 
hydrolysable du bois, soluble dans les alcalis à chaud et dans le bisulfite 
de soude, mais insoluble dans les acides forts. La nature des liaisons éven- 
tuelles entre la lignine et la cellulose dans le bois est mal connue. Les tra- 
vaux récents sont plutót en faveur d'une indépendance moléculaire de la 
cellulose, des hémicelluloses et de la lignine (ROUDIER, 1958). 

Les autres constituants du bois, beaucoup plus intéressants au point de 
vue nutritif pour les animaux, sont bien moins abondants. Ce sont des sucres 
solubles dont les principaux sont le saccharose, le lévulose, le glucose et le 
mélézitose. Leur teneur varie de 0,2 % à moins de 4 96. L'amidon est pré- 
sent dans des proportions à peu prés semblables. Les protéines se trouvent 
à peu prés uniquement dans les cellules vivantes des rayons médullaires 
et dans l'écorce ; leur teneur varie de 1,1 à 2,3 % suivant les arbres. 
Les couches extérieures du bois (aubier et cambium) sont plus riches 
en amidon, en sucres et en protéines que le bois de cœur, ce qui expli- 
que la localisation préférentielle de certains xylophages dans les couches 
périphériques. 

Le bois renferme encore beaucoup d'autres composants parmi lesquels 
on peut citer : des tannins abondants dans le bois de cœur et l'écorce ; des 
oléorésines chez les conifères ; des acides organiques ; des bases azotées ; 
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enfin des sels minéraux dont la teneur varie de 0,2 à 0,9 %. Dans le cas 
d’un chêne de 89 ans DUVIGNEAUD donne les valeurs suivantes : 


— parties aériennes (poids sec) : 1 155 kg 


: 1 690 g 
— dont cendres : 23 kg 2 ; es : E s ae : 
| P :335 g 


La composition chimique du bois varie beaucoup au cours de sa décom- 
position. Le taux d'azote organique est faible dans le bois sain ; il augmente 
un peu dans le bois carié et devient beaucoup plus élevé dans le terreau 
des cavités d'arbres ; la quantité d'azote nitrique augmente quand on passe 
du bois sain aux terreaux ; enfin le rapport C/N trés élevé pour le bois 
sain diminue peu à peu dans le bois carié et baisse brusquement dans le 
terreau. Il y a là une évolution qui rapproche sensiblement le bois carié et 
le terreau de certains types d'humus et en particulier du mull calcique dont 
le rapport C/N est voisin de 10 (KELNER-PILLAULT, 1967). 

PaAwLowsky (1961) a distingué en ce qui concerne les propriétés physi- 
ques du bois quatre stades : 

1? Le bois et l'écorce conservent leur dureté ; le bois ne peut étre attaqué 
que par un outil métallique ; 

2? Le bois commence à pourrir, il devient plus fragile et de teinte grise ou 
jaune, l'écorce tombe fréquemment et à partir de ce stade le bois peut étre 
attaqué à l'ongle ; 

3° La décomposition se poursuit, le bois prend une couleur brune et la 
consistance du liége ; 

4° Le bois perd sa forme propre en devenant encore plus friable, sa 
consistance est fibreuse ou spongieuse, il a une teneur maximale en eau 
et celle-ci apparait souvent par simple pression du doigt. Ce dernier stade 
correspond à la formation d'un complexe saproxylique (SILVESTRI, 1913). 

Norman (1936) a montré que le bois de chêne (Quercus sp.) attaqué par 
des larves d'Anobiidae du genre Xestobium renferme une plus grande 
quantité de produits hydrosolubles et solubles dans la soude que le bois 
sain non attaqué. Il en est de même des déjections des larves. 
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TABLEAU I. Composition chimique du bois et des terreaux de châtaignier et 
de saule, comparée à la composition chimique du sol (Kelner-Pillault, 1967) 


N N N MATIÈRES 
ORGANIQUE AMMONIACAL NITRIQUE C% ORGANIQUES Te C/N 
% p.p.m. p.p.m. 96 
Chataignier 
— bois sain 0,24 28 12 41,2 97,9 2,1 171,7 
— carie 
séche 0,31 0 32 48 98,6 1,4 154,8 
— carie 
humide 0,47 0 56 48,9 97,8 2,2 104 
一 terreaux 0,77 16 64 40,5 87 1,3 44,2 
à à à à à à à 
0,99 20 88 43,8 94,8 5.2 51,3 
— sol 0,33 一 一 0,65 一 一 2,2 
Saule 
— bois sain 0,2 20 20 47,4 98 2 237 
一 terreaux 1,45 56 152 34,3 77,9 10,3 15,1 
à à à à à à à 
2,32 72 278 42,4 89,7 22.1 23,7 
— sol 0,7 — 一 2,9 一 -一 4 
TABLEAU II. 一 Composition chimique du bois de chêne sain et attaqué 
par Xestobium sp. (Norman, 1936) 
— BOIS DÉJECTIONS 
ATTAQUÉ DES LARVES 
Soluble dans l'eau chaude 18,1 96 24,3 96 19 % 
Soluble dans la soude 42,3 96 59,8 96 63,7 96 
Cellulose 47,2 96 32,1 96 30,2 96 
Lignine 27,8 96 36,8 96 40,3 % 


L'évolution de la composition chimique du bois de hétre a été suivie et 
mise en parallèle avec la faune présente (Dajoz, 1967). Les valeurs sui- 
vantes ont été déterminées : la teneur en eau (en 46 du poids sec); la 
solubilité dans l'eau bouillante, ce qui enléve les sels minéraux, les sucres, 
l'amidon, la pectine, les gommes et mucilages ; la solubilité dans une solu- 
tion de soude à 1 % à l'ébullition pendant une heure, ce qui permet d'avoir 
une idée de l'état de décomposition du bois, la soude dégradant les hémi- 


262 ÉCOLOGIE FORESTIÈRE 


celluloses et la lignine. Les résultats obtenus (Fig. 1) montrent que la teneur 
en eau, voisine de 40 % pour le bois sain, augmente pour atteindre jus- 
qu'à 64,5 % dans le bois attaqué par les larves de Lucanides, et encore 
plus dans le cas des terreaux des cavités d'arbres et des complexes saproxy- 
liques. La solubilité dans l'eau bouillante augmente et passe de 21,2 % 
pour le bois sain à 46 46 pour le bois attaqué par les Lucanides. La 
solubilité dans la soude, qui est en moyenne de 20 % dans le cas du boi: 
sain, atteint 68 % lorsque les Lucanides sont installés, ce qui traduit unc 
profonde dégradation de la cellulose et de la lignine sous l’action conjuguée 
des champignons lignicoles et des insectes. 


D - LJ 
4 — - — 4 solubilite dans l'eau, 


. 
o e——9 u dans la soude /， 
teneur en eau ^ 


BS. 1 2 3a d.L 3b dO cO CS 


Fig. 1. — Modifications de quelques caractéristiques du bois de hêtre au cours de sa 
décomposition sous l’action des champignons et des insectes : teneur en eau (échelle de 
gauche), solubilité dans l’eau bouillante et solubilité dans la soude à 2 % à l'ébullition 
(échelle de droite). Valeurs moyennes de 10 mesures dans chaque cas. 

B. S. : bois sain — 1, 2, 3 a, 3 b : stades de décomposition — d. L : déjections des 
larves de Leptura aurulenta (Cerambycidae) — d. O : terreau de hêtre creux avec 
larves du Scarabéide Osmoderma eremita — c. O : déjections des larves de Osmoderma 
— C.S. : complexes saproxyliques (d’après Dajoz, 1967). 
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Kovoor (1966) a suivi les variations des constituants du bois sain de 
peuplier (Populus virginiana) sous l'influence du termite Microcerotermes 
edentatus. Les valeurs suivantes ont été mesurées : 1? la perte de masse de 
l'échantillon de bois offert (sous la forme de sciure) aux termites est obtenue 
par la formule : 

BI — BFC 
perte de masse PM = ———————— X 100 
BI 
BI étant la sciure initiale et BFC la sciure résiduelle. 2° L'extrait alcool- 
benzéne (en %) qui enlève des résines, gommes, tannins et divers 
produits de décomposition plus ou moins complexes. 3° La lignine (en 
96). 4° Les pentosanes (en %). 5° La cellulose. 6° Les groupes 
méthoxyles O-CH; totaux et les groupes méthoxyles liés à la lignine. Les 
résultats sont regroupés dans la figure 2. On remarque que la chute des 


%du constituant initial 
100 


125 


75 


10 20 30 40 50 
0 10 20 perte de masse% 


perte de masse ^ 


Fig. 2 (à gauche). — Evolution de la composition du bois de peuplier sous l’influence du 
termite Microcerotermes edentatus. E : extrait alcool-benzène — L : lignine — Mt : 
groupements méthoxyles totaux — ML : groupements méthoxyles de la lignine — 
P : pentosanes — C : cellulose. 


Fig. 3 (à droite). — Evolution de la composition du bois de peuplier sous l'influence du 
champignon Ganoderma applanatum (lignes droites en traits fins) puis de Micro- 
cerotermes edentatus, en fonction de la perte de masse du bois. La perte de masse du 
bois attaqué par le champignon, sous l'influence du termite (soit 18,3 %) a été rap- 
portée au bois initial. Mêmes abréviations que pour la figure 2 (d’après Kovoon, 1966). 
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pentosanes et de la cellulose est très importante ; les groupements méthoxyles 
totaux baissent moins vite et ceux qui sont liés à la lignine baissent un peu 
plus vite à partir de 12 % de perte de masse ; la lignine elle-même est 
attaquée, d’autant plus que la perte de masse est plus importante. 

Une autre expérience du même auteur permet de comparer l’attaque du 
bois de peuplier, tout d’abord par des champignons comme Ganoderma 
applanatum ou Trametes trabea, puis par le termite. Le Ganoderma attaque 
tous les constituants du bois et la perte de masse atteint 34,8 96 au bout 
de deux mois et demi de culture. La figure 3 montre que la pente des 
courbes change lorsque l'attaque des termites fait suite à celle du cham- 
pignon, ce qui montre bien que les deux organismes n'utilisent pas le bois de 
la méme facon, surtout en ce qui concerne la cellulose et les pentosanes. 


II. Les organismes qui vivent aux dépens du bois 


Ce sont essentiellement des champignons et des insectes. En milieu 
marin quelques mollusques et quelques crustacés peuvent attaquer le bois 
immergé. 


À. 一 Les champignons lignivores 


Les champignons lignivores renferment de nombreuses espéces. Les As- 
comycétes sont rares et appartiennent aux genres Xylaria, Daldinia, Ustu- 
lina, Bulgaria. Les plus nombreux sont des Basidiomycétes et en particulier 
des Aphyllophorales dont la plus grande partie des espéces sont lignivores 
(Polypores). Un certain nombre d'Agaricales attaquent aussi le bois et en 
particulier les Pleurotacées. Tous ces champignons sécrétent de nombreux 
enzymes : cellulases, hémicellulases, ligninases, pectinases, qui leur per- 
mettent d'attaquer les membranes cellulaires lignifiées. On appelle pourri- 
ture l'attaque du bois par les champignons et on distingue deux types prin- 
cipaux de pourritures. 1^ Certains champignons attaquent la cellulose mais 
non la lignine ; celle-ci subsiste sous la forme d'une substance brunátre 
fendillée suivant les trois plans perpendiculaires fondamentaux du bois. 
Cette pourriture cubique est causée par la mérule (Gyrophana lacrymans), 
par Polyporus sulfureus fréquent sur le chéne. 2? D'autres champignons 
attaquent et digérent rapidement la lignine ; le bois se ramollit mais garde 
sa structure fibreuse. Cette pourriture fibreuse est provoquée par exemple 
par Phellinus megaloporus. La cellulose et la lignine sont attaquées simulta- 
nément par des champignons comme l'amadouvier Fomes fomentarius 
fréquent sur le hétre. 
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On peut encore distinguer les champignons qui attaquent les arbres 
vivants comme les divers Stereum, lamadouvier, l’armillaire (Clytocybe 
mellea) ; et les champignons qui attaquent les arbres morts ou dépérissants 
comme Trametes quercina, Coriolus versicolor, Pleurotus ostreatus. 

L'attaque du bois par les champignons et les insectes se fait presque 
toujours simultanément dans la nature, les uns préparant la place aux 
autres. Il y a ainsi des successions de champignons comme il y a des 
successions d'insectes. Dans le cas du hétre les successions suivantes ont été 
décrites (HEIM, 1969) : 

1. Sur un arbre vivant, à la faveur de blessures (branche cassée, écorce 
rongée par un animal), des espéces parasites pénétrent et s'installent 
Mucidula mucida, Clitocybe mellea. Puis des Pholiotes, des Polypores s'ins- 
tallent à leur tour. 

2. Sur l'arbre mort l'amadouvier se développe et ravage le bois ; le tronc 
finit par s'effondrer. 

3. Sur le tronc abattu des Pholiotes, Plutées, Calocéres, Volvaria, Bomby- 
cina, Naucoris, Drosophiles, s'installent. Puis viennent les Clavaires et des 
Myxomycétes. A Fontainebleau, dans les Réserves, Hydnum coralloides est 
abondant. 

Dans la forét de la Massane nous avons observé sur le hétre les succes- 
sions suivantes : les hétres blessés sont souvent envahis par l'armillaire ; 
sur les écorces, Daldinia concentrica est fréquent ; un autre Ascomycète, 
Nummularia bulliardi s'installe souvent et forme des croütes noires sous 
les écorces qu'il souléve ; en méme temps apparaissent l'amadouvier et 
Pleurotus ostreatus ; puis viennent divers Polypores : Polyporus sulfureus, 
Polystictus versicolor, Trametes gibbosa, Daedalea quercina ; sur le bois 
encore plus décomposé des arbres abattus les fructifications volumineuses de 
Hydnum coralloides se développent, en même temps que des Clavaires, 
des Myxomycètes comme les Fuligo et Reticularia. Tous ces champignons 
ont leurs carpophores qui sont occupés par des biocénoses d'insectes très 
caractéristiques, principalement de Coléoptères, sur lesquelles nous ne pou- 
vons insister. 

Beaucoup d’auteurs ont montré que l’attaque par les champignons ne peut 
se faire que si le bois renferme au moins 20 % deau. Lorsque la teneur 
en eau est suffisante cette attaque fongique peut être intense. Par attaque 
enzymatique suivie de l'oxydation des produits d'hydrolyse le champignon 
Coriolus versicolor peut faire perdre 99 % de son poids au bois de hêtre 
(CAMPBELL, 1952). 


B. — Les insectes 


Seules des espéces appartenant à un petit nombre de familles sont capables 
d'attaquer le bois et de s'en nourrir; d'autres peuvent utiliser le bois 
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partiellement décomposé. Enfin certains insectes utilisent le bois pour y 
construire leur nid : c’est le cas des fourmis dont plusieurs espèces creusent 
le bois de galeries nombreuses et le réduisent en sciure (mais sans l'utiliser 
pour leur alimentation), jouant ainsi un róle non négligeable dans les pro- 
cessus d'humification. En France les fourmis qui s'installent dans le bois 
mort sont surtout des Camponotus et des Dendrolasius. 

Les insectes peuvent attaquer diverses parties des arbres : les feuilles, les 
bourgeons, les fruits et les graines. Nous ne traiterons pas de cette question 
qui a fait l'objet de nombreuses recherches (cf. par exemple FRANKLIN, 
1970 ; RAFES, 1970), et nous nous limiterons aux insectes qui attaquent les 
tissus secondaires : bois, liber, écorce. Le groupe qui joue le róle essentiel 
en région tempérée est celui des Coléoptéres ; dans les régions tropicales 
les termites ont la premiére place. 


|l. COLÉOPTÈRES 


Les espéces xylophages les plus importantes de cet ordre appartiennent 
aux familles des Cerambycidae, Buprestidae, Scolytidae, Anobiidae et Cur- 
culionidae. 


a) Cerambycidae 


Cette vaste famille renferme environ 20 000 espéces, presque toutes 
vivant à l'état larvaire dans le bois. Les ravageurs primaires qui recherchent 
les arbres vivants sont rares : on peut citer les Saperda et en particulier 
Saperda carcharias qui peut devenir un vrai fléau pour les peupliers. Selon 
LINSLEY, les larves des ravageurs primaires comme les Saperda, Goes, Ham- 
moderes, meurent si l'arbre est coupé avant que leur développement ne soit 
terminé. Généralement les Cerambycidae sont des ravageurs secondaires 
qui recherchent les arbres malades ou bien des bois plus ou moins décom- 
posés. Chaque espéce exige le plus souvent un stade de décomposition du 
bois bien déterminé. La durée de la vie larvaire varie beaucoup : elle peut 
atteindre 6 ans chez Hylotrupes bajulus ; elle est de deux ans et demi 
chez Saperda carcharias ; elle n'est que de un an chez les petites especes 
comme les Callimus. Les Cerambycidae sont souvent des espéces de grande 
taille, larves et imagos mesurant plusieurs centimétres : la larve d'Ergates 
faber atteint 8 cm ; celle de Macrodontia cervicornis d'Amazonie 20 cm. 
Les larves sont trés caractéristiques, allongées, cylindriques, molles, avec 
la téte enfoncée dans le prothorax, les pattes courtes ou nulles, des ampoules 
ambulatoires sur le thorax et l'abdomen (Fig. 4). Les arbres les plus divers 
sont attaqués par les Cerambycidae, aussi bien les feuillus que les résineux ; 
les larves vivent dans le cambium, l'aubier ou le bois de cœur. La spécificité 
pour une essence donnée est variable. A cóté d'espéces trés polyphages qui 
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se rencontrent surtout parmi les formes primitives (Prioninae, Parandrinae), 
il existe des espèces monophages. De plus les polyphages sont souvent des 
espèces du bois plus ou moins décomposé pouvant même attaquer les 
feuillus aussi bien que les résineux. Cependant la distinction entre espèces 
de feuillus et espèces de résineux est généralement bien marquée : les 
Spondylinae, Aseminae se trouvent dans les Conifères ; la plupart des 
Lamiinae et beaucoup de Cerambycinae dans les feuillus. Les espèces les 
plus spécialisées attaquent le bois vivant (Saperda par exemple) ; une des 
plus polyphage est Stromatium barbatum de l'Inde qui se développe dans 
311 hótes feuillus et résineux mais dans le bois déjà transformé. 


Fig. 4. 一 Larves xylophages du Buprestide Chrysobothris affinis 
(à gauche) et du Cerambycide Ergates faber (à droite). En tirets 
contours de la téte enfoncée dans le prothorax. 


Dans les régions tropicales une proportion plus grande d'espéces de 
Cerambycidae vivent dans le bois vivant, peut-étre en raison de l'intense 


Prsson, — Ecologie forestière, 10. 
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compétition pour le bois mort avec les termites ; les Cerambycidae du 
bois mort sont plus communs dans la mangrove oü les termites sont rares 
(LiNsLEv, 1959). Dans nos régions les Acanthocinus vivent dans l'écorce 
des résineux et peuvent entrer en compétition avec les Scolytes. 

L'équipement des Cerambycidae en enzymes digestifs a fait l'objet de 
travaux nombreux (cf. bibliographie in Dajoz, 1968). Beaucoup d’espèces 
comme Cerambyx cerdo, Hylotrupes bajulus, Macrotoma palmata qui ont 
une cellulase vivent dans le bois de cœur, sain, pauvre en sucres solubles ct 
en amidon ; les espéces qui vivent dans le liber (comme Callidium sp., Mono- 
chammus sp.), le bois décomposé, l'aubier (comme X ystrocera globosa) n'ont 
pas de cellulase. Les hémicellulase, amylase, saccharase, maltase, protéase 
et lipase ont été décelées chez presque toutes les espéces. Il semble bien 
que la cellulase des Cerambycidae a un pouvoir de digestion trop faible 
pour assurer les besoins en glucides. En outre la faible teneur en azote du 
bois intervient pour ralentir la croissance, ce qui explique les observations 
qui ont montré que dans certains cas la vie larvaire peut atteindre plus dc 
dix ans. 

Le róle des symbiotes chez les Cerambycidae semble nul dans la digestion 
du bois. La sécrétion de la cellulase est bien due à l'insecte lui-méme et 
non aux micro-organismes qu'il peut héberger. D'ailleurs des espéces comme 
Cerambyx cerdo, Macrotoma palmata ou Hylotrupes bajulus sont dépour- 
vues de micro-organismes et sécrétent cependant une cellulase. Ces micro- 
organismes, quand ils existent, semblent tout au plus apporter des facteurs 
de croissance. 


b) Buprestidae 


Cette famille est riche d'au moins 16 000 espéces faciles à reconnaitre 
aussi bien à l'état larvaire qu'à l'état imaginal. Les larves (« larves mar- 
teau ») vivent presque toutes dans le bois mort ; elles sont apodes, blan- 
ches, avec des téguments mous, glabres; la téte est enfoncée dans le 
prothorax qui est trés élargi et aplati dorso-ventralement, de méme que 
l'abdomen (Fig. 4). Certaines espèces atteignent plusieurs centimètres de 
long. Les larves de Buprestidae vivent sous l'écorce aux dépens du cam- 
bium et de l'aubier et elles creusent des galeries caractéristiques. La duréc 
de développement est variable ; elle est de 1 ou 2 ans suivant les espéces. 
L'équipement enzymatique digestif comprend une amylase, une pectinasc 
et une cellulase ; il est possible que la pectinase soit rejetée avec la salive 
et permette la dissociation des cellules du bois, ce qui faciliterait ainsi le 
forage des galeries. Les Buprestidae et tous les xylophages ont en effet des 
pectinases trés actives, contrairement aux insectes non xylophages (COUR- 
TOIS et CHARARAS, 1965). 
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c) Scolytidae 


Ces Coléoptères vivent sous les écorces ou dans le bois des arbres les 
plus variés, aussi bien feuillus que résineux, mais ils sont bien plus nom- 
breux chez ces derniers et beaucoup d’espèces sont inféodées aux conifères. 
Quelques rares espèces vivent dans les plantes herbacées. De petite 
taille (moins de 1 cm), les Scolytidae ont dans nos régions généralement 
| ou 2 générations par an ; il peut y avoir jusqu'à 4 générations quand les 
conditions climatiques sont favorables (température assez élevée). En France 

¿s pins sont les arbres ayant la biocénose de Scolytes la plus riche en 
espèces. Il existe dans cette famille des parasites primaires très nuisibles qui 
attaquent le bois vivant comme Auguloscolytus rugulosus ou Ips typogra- 
phus ; les parasites secondaires attaquant les arbres malades (souffrant de 
la sécheresse ou d'une défoliation excessive consécutive à une invasion de 
chenilles) sont les plus nombreux et les plus nuisibles ; les parasites tertiaires 
comme Xyloterus lineatus qui s'installent dans le bois mort sont sans impor- 
tance économique. Les galeries de Scolytidae sont trés caractéristiques et 
permettent souvent de reconnaitre l'espéce en cause (BALACHOWSKY, 1949 ; 
("HARARAS, 1962). 

Deux groupes peuvent étre distingués chez les Scolytidae. Le premier 
zroupe renferme des espèces qui creusent des galeries pénétrantes (exemples : 
Platypus, Anisandrus) et qui ensemencent les parois de ces galeries avec un 
champignon du genre Ambrosia dont les larves se nourrissent ; on ne sait 
rien des enzymes digestifs de ces espéces. Le second groupe est formé 
d'espéces qui vivent dans l'écorce ou sous l'écorce et qui disposent d'une 
eamme étendue d'enzymes à l'exception de la cellulase. 


d) Anobiidae 


"resque tous les représentants de cette famille riche d'un millier d'espéces 
.^ent dans le bois mort ; ils ne s'attaquent jamais aux végétaux vivants 
mais se développent dans les arbres en décomposition et les bois ouvrés. 
les larves ont un aspect recourbé avec le thorax dilaté, les pattes courtes 
ct gréles. Les Anobiidae évoluent à la fois dans l’aubier et dans le bois 
de cœur et peuvent se développer méme dans les bois les plus secs qu'ils 
transforment en poussière. Les genres les plus communs sont les Anobium 
ct Xestobium dont les larves sont connues sous le nom de « vrillettes » ou 
Jl < horloges de la mort ». Beaucoup possèdent un mycétome mais celui-ci 

"semble jouer aucun rôle dans la digestion. La disparition du mycétome 

oque simplement un retard de croissance dû au manque de vitamines. 
les enzymes digestifs des Anobiidae hydrolysent la cellulose, les hémicellu- 
lose et l'amidon. 

Les recherches de FisHER (1940, 1941) ont mis en évidence les variations 
de la durée de développement de Xestobium rufovillosum en fonction de 
l'état de décomposition du bois (Fig. 5). Dans le bois intact la durée de 
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durée minimum du développement (mois) 
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Fig. 5. — Durée minimum du développement larvaire chez 
l'Anobiide Xestobium rufovillosum en fonction de l'état de 
décomposition du bois de chéne ou de saule attaqué par 
divers champignons. Dans le graphique du haut l'état de 
décomposition est évalué en fonction de la perte de poids 
en pour cent du bois sain ; en bas en fonction de la densité 
du bois (d’après FISHER, 1941). 


vie larvaire est longue, supérieure à 50 mois ; dans le bois attaqué par divers 
champignons la durée de la vie larvaire peut se trouver réduite à 16 mois. 
Il est possible selon CAMPBELL et BRYANT (1940) que l'accélération du 
développement larvaire ne soit pas due aux modifications chimiques du 
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bois mais plutôt aux modifications physiques subies par celui-ci, la larve 
pouvant mieux se nourrir dans du bois moins dur. 


e) Bostrychidae 


Dans cette petite famille de 300 espèces environ le régime xylophage ne 
souffre que de rares exceptions. Les larves évoluent dans le bois mort et 
plus ou moins sec dans lequel elles creusent de profondes galeries. Les 
Bostrychidae n’ont pas de cellulase mais seulement une amylase, une sac- 
charase et une maltase. 


f) Lyctidae 


Voisine des Bostrychidae cette petite famille renferme des espèces toutes 
xylophages qui vivent dans l’aubier riche en amidon et en sucres solubles 
car elles ne digèrent pas la cellulose. Les Lyctidae ne se trouvent que dans 
le bois mort. 


g) Curculionidae 


Des espèces xylophages se rencontrent çà et là en petit nombre dans 
cette immense famille qui renferme plus de 30 000 espèces vivant géné- 
ralement aux dépens de végétaux herbacés. Le tube digestif d’espèces 
xylophages a été décrit par CHARARAS (1957). L'existence de micro-orga- 
nismes symbiotiques a été notée chez 65 espèces ; beaucoup possèdent un 
mycétome dont le rôle est discuté. Il existe des ravageurs primaires capables 
de s'attaquer à des arbres apparemment sains : Pissodes notatus est capable 
de détruire des peuplements entiers de Coniféres ; Hylobius abietis attaque 
les Coniféres, Cryptorrhynchus lapathi les peupliers. Les Magdalis attaquent 
de nombreux arbres en creusant des galeries sous corticales marquant 
'aubier comme les Scolytes. La tribu des Cossinini réunit des espèces qui 
rappellent un peu les Scolytes par leur morphologie ; tous vivent dans le 
bois et sont xylophages. 

L'équipement en enzymes digestifs a été étudié chez Pissodes notatus 
ct Hylobius abietis. Il existe une cellulase, une hémicellulase et diverses 
osidases. 


h) Les Coléoptères saproxylophages 


Un certain nombre de Coléoptères appartenant à des familles diverses 
ivent non dans le bois sain ou mort récemment, mais dans le bois plus 
ou moins décomposé. Les espéces appartenant à ces familles contribuent 
à la dégradation du bois mort aprés le passage des xylophages vrais. On 
trouve des espéces saproxylophages parmi les Alleculidae, Melandryidae, 
Pyrochroidae, Mordellidae, Scraptidae, Oedemeridae, Eucnemidae, Psoidae, 
Anthribidae, Brenthidae, Lycidae, Micromalthidae, Tenebrionidae, Cupe- 
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didae. Mais nos connaissances sur l'équipement en enzymes digestifs et 
sur les besoins alimentaires de ces 17 familles sont peu nombreuses. Cer- 
taines espéces de Tenebrionidae (Fig. 6), Alleculidae, Pyrochroidae, sont 
communes dans le bois mort plus ou moins décomposé et elles y jouent un 
rôle important (cf. plus loin). 

Des espèces saproxylophages existent aussi dans la super-famille des 
Scarabaeoidea, chez les Lucanidae, Passalidae, Acanthoceridae et parmi 
les Dynastidae et Cetonidae. Les Lucanidae (Lucanus, Dorcus, Sinoden- 
dron en France) sont communs dans le bois mort ; les Dynastidae jouent 
un grand róle dans les régions tropicales oü ils sont représentés par des 
espèces de grande taille (Oryctes, Augosoma, Dynastes) ; les Osmoderma 
sont des Cetonidae communs en France dans le bois trés décomposé et dans 
le terreau des cavités d'arbres. Cinq espéces seulement de Scarabaeoidea 
saproxylophages ont été étudiées jusqu'ici en ce qui concerne leur aptitude 
à digérer les éléments du bois ; ce sont un Dynastide, Oryctes nasicornis ; 
trois Cétonides, Osmoderma eremita, Potosia cuprea et Cetonia sp.; et 
un Lucanide, Dorcus parallelipipedus (cf. bibliographie in DAJoz, 1968). 

Tous les Scarabéides saproxylophages possédent une chambre de fermen- 
'"ition qui est une dilatation de l'intestin postérieur presque complètement 
remplie en permanence par des fragments de bois et des Bactéries symbio- 
tiques (Fig. 7). Chez Dorcus cette panse peut occuper la presque totalité de 


Fig. 7. — Tube digestif de deux 
larves de Scarabéides saproxylo- 
Phages ; à gauche Oryctes nasicornis 
l'après MJNGAZZINI) ; à droite Dorcus 
r'arallelipipedus (d’après Dajoz). 

O : esophage — C : caecums de l'in- 
testin moyen — St : intestin moyen 
— T : tubes de Malpighi — V : 
intestin postérieur — F : chambre 
de fermentation de l'intestin posté- 
neur — R : rectum. 
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l'abdomen de la larve ; elle n'existe pas chez l’imago ; en outre il existe de 
nombreuses cryptes en forme de doigts de gant disposées en rangées circu- 
laires (trois en général) autour de l'intestin moyen. Cette panse rectale est 
le lieu de la digestion. On y a trouvé, chez Potosia, une bactérie (Bacillus 
cellulosae fermentans) qui décompose la cellulose en gaz carbonique et en 
hydrogéne et qui, en outre, fixe l'azote de l'air. Chez Osmoderma et Oryctes, 
diverses Bactéries (Bacillus megatherium, Bacillus mycoides, Bactéries du 
groupe coli et quelques cocci) décomposent le bois complétement, fixent 
lazote de l'air et sont ensuite digérées par la larve (WIEDEMANN, 1930), 
gráce aux enzymes de l'intestin moyen qui s'accumulent dans la panse. De 
nombreux Flagellés ont été trouvés par Wiedemann dans la panse rectale, 
mélés aux Bactéries : ce sont des espéces inféodées aux Scarabaeoidea 
comme Bodo oryctes, Monocercomonas melolonthae et M. cetoniae, Poly- 
mastix melolonthae ; on ne sait rien de leur róle éventuel. 


2. HYMÉNOPTÈRES 


Seules quelques familles d'Hyménoptéres Symphytes ont des larves xylo- 
phages. Les mieux connues sont les Siricidae qui s'attaquent aux résineux 
(sous-famille des Siricinae avec les genres Sirex et Urocerus) et à divers 
feuillus (sous-famille des Tremecinae avec le genre Tremex). En Nouvelle- 
Zélande plus de 40 000 ha de Pinus radiata ont été détruits en 5 ans par 
les Siricidae qui se comportent ainsi comme des ravageurs primaires (WoLr, 
1968 et 1969). Les arbres dans lesquels les femelles pondent sont surtout 
ceux dont le bois a une teneur en eau comprise entre 40 et 70 %. La durée 
du cycle est de 3 ans. La femelle des Sirex émet lors de la ponte, en 
méme temps que l’œuf, une goutte de sécrétion et des filaments mycéliens 
mélés de spores qui sont contenus dans deux poches situées à la base de la 
tarière. Le champignon appartient vraisemblablement à l’espèce Stereum 
sanguinolentum selon CARTWRIGHT (1929). Mais d'autres espèces ont été 
isolées chez divers Siricidae : selon STILLWELL (1965, 1966) on a pu isoler 
au Canada Armillaria mellea, Amylostereum chailletii, Corticium gelactinum 
et Stereum sanguinolentum à partir de divers Sirex sp. FRANCKE-GROSSMANN 
(1957, 1963) a obtenu en Europe Stereum sanguinolentum, Amylostereum 
chailletii, Trametes odorata, ainsi que plus rarement Collybia velutines, 
Pleurotus ostreatus et Polyporus imberbis. Le champignon sert de nourriture 
aux jeunes larves qui ne peuvent pas encore creuser le bois ; aux stades 
larvaires plus avancés la larve ne peut pas se nourrir uniquement du mycé- 
lium qui est trop diffus dans le bois, sauf dans le cas des Tremex. Peut-étre le 
champignon digére-t-il le bois en facilitant ainsi son utilisation par la larve ; 
ou bien celle-ci trouve dans les champignons une substance de croissance 
indispensable. 

Les Xiphydriidae (avec le genre unique X ypAydria), les Syntexidae (avec 
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une seule espèce d'Amérique du Nord) représentent les autres Hyménoptéres 
xylophages. Nous avons vu que plusieurs espèces de fourmis peuvent 
creuser des galeries dans le bois et accélérer ainsi sa décomposition. 


3. LÉPIDOPTÈRES 


Les larves de quelques Hepialidae vivent dans la profondeur du bois ou 
sous les écorces. La famille des Cossidae renferme le genre Cossus qui com- 
prend des espèces de grande taille. La chenille de Cossus cossus attaque 
surtout le peuplier, le saule et l'orme ; les jeunes larves s'installent sous 
l'écorce et les larves âgées pénètrent dans le bois de cœur. Zeuzera pyrina 
attaque plus de 125 espèces d'arbres. Les Aegeridae ou Sesiidae ont égale- 
ment des chenilles xylophages. Aegeria apiformis attaque le peuplier, ainsi 
que Sciapteron tabaniformis. Les chenilles de ces deux espéces se nourris- 
sent des glucides solubles et des protéines présents dans le bois qu'elles 
creusent de leurs galeries. A. apiformis est sensible à la teneur en eau de 
l'aubier : l'optimum se situe entre 55 et 62 % ; le développement s'arréte 
et la mortalité est élevée lorsque le bois devient trop sec (CHARARAS, 1972). 
Conopia exitiosa attaque le pécher, Panharmonia pini le pin. 

La chenille de Cossus cossus a fait l'objet d'études nombreuses en ce 
qui concerne ses possibilités d'utilisation du bois comme aliment. La 
cellulose n'est pas attaquée par les enzymes digestifs (RIPPER, 1930). Les 
glucides indispensables sont obtenus par digestion des sucres solubles. Mais 
le tube digestif des Cossus contient de nombreux symbiotes (Bactéries et 
champignons) qui attaquent la cellulose in vitro. La décomposition de la 
cellulose peut être poussée assez loin et aboutir à de l'hydrogéne, du 
méthane, de l'azote, des acides gras, de l'acide lactique avec les Bacté- 
ries ; les champignons produisent de l'alcool, du gaz carbonique, de l'acé- 
tone et de l'acide lactique (Sartory, in TIMON David, 1929). On ne sait 
pas encore si les produits de la dégradation bactérienne et fongique de la 
cellulose peuvent étre utilisés par la chenille de Cossus. L'accélération du 
développement larvaire sur un milieu riche en sucre semble infirmer cette 
possibilité. 


4. DIPTÉRES 


Les Diptéres xylophages ou saproxylophages se rencontrent dans plu- 
sieurs familles mais ils sont encore bien mal connus. Ils appartiennent aux 
familles suivantes. Les Cecidomyidae ont une douzaine d'espéces du genre 
Rhabdophaga dont les larves vivent dans le bois. D'autres espéces de la 
sous-famille des Lestremiinae attaquent le bois décomposé. Les Pantophthal- 


276 ÉCOLOGIE FORESTIÈRE 


midae localisés à l’Amérique tropicale ont des larves de grande taille qui 
forent des galeries dans les troncs d'arbres vivants ou morts. Les Asilidac 
comprennent quelques espèces à larves xylophages. Les Agromyzidae sont 
représentés par le genre Agromyza : la larve de A. pruinosa attaque lc 
bouleau, A. aceris l'érable, A. amelanchieris l'amélanchier. 

Mais la famille la mieux connue et sans doute la mieux représentée 
dans le bois est celle des Tipulidae (THEOWALD, 1967 ; MARTINOVSKY, 1968 : 
voir surtout KRIVOSHEINA, 1972). Selon KRIVOSHEINA il est possible de 
distinguer chez les larves de Tipulidae trois catégories. 

a) Les xylobiontes obligatoires se développent dans le bois encore dur : 
ce sont des saproxylophages appartenant essentiellement à la sous-famille 
des Ctenophorinae, qui recherchent les bois de gros diamètre assez secs, y 
creusent des galeries longitudinales et se rapprochent de la périphérie pour 
la nymphose. 

b) Les hydrobiontes vivent dans le bois très humide et sont sapro- 
phages. 

c) Les xylobiontes facultatifs se trouvent dans des milieux trés variés c! 
en particulier sous les écorces et les coussins de mousses qui recouvrent 
les arbres abattus ; ce sont aussi des saprophages. Dans cette catégorie 
se placent les Tipula du sous-genre Pterelachisus, envahisseurs secondaires 
généralement abondants dans les arbres abattus depuis longtemps. 

Beaucoup de Ctenophorinae et les Tipula du sous-genre Dendrotipula ne 
mangent que du bois en décomposition : ce sont des saproxylophages 
stricts. Certaines espéces de Tipulodina sont des pionniers qui attaquent le 
bois vivant, particularité rare chez les Diptéres. Tous les autres Tipulidae 
ne s'installent que dans du bois dont la décomposition est déjà avancée et 
l'écorce attaquée par les autres insectes. Il faut, dans les régions de l'Extréme- 
Orient soviétique, une ou deux saisons pour que les tipules réduisent en 
poussière des billes de bois abattu. Phoroctenia vittata s'installe dans du 
bois en assez bon état ; lorsque cette espéce colonise un bois tendre comme 
celui du bouleau elle s'installe dans les parties les plus dures, à la base 
et méme dans les racines. 

BRAUNS (1954) a décrit les successions de larves de Diptéres dans les 
souches de hétres abattus. Il distingue les stades suivants : 

a) Dans les trois années qui suivent l'abattage, dans la zone cambiale, 
on trouve, en compagnie de larves de Coléoptéres, divers Diptéres appar- 
tenant aux familles des Cecidomyidae, Lycoridae, Mycetophilidae, ainsi 
que des espèces d'Asilidae prédatrices. Des champignons comme Pholiota 
mutabilis s'installent. 

b) Dans les trois années suivantes l'écorce tombe souvent ; des champi- 
gnons (Polyporus, Trametes), des mousses se développent sur la souche ; 
des mollusques et des lombrics l'envahissent. Dans les biotopes secs des 
fourmis et des Diptéres (Microdon, famille des Syrphidae et Fannia, famille 
des Muscidae) occupent les souches ; dans les biotopes humides ce sont 
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des larves d’Erinnidae, Coenomyidae, Asilidae et Therevidae que l’on 
rencontre. Dans les polypores vivent des Cecidomyidae, des Limonia. 
c) Vers 9 à 10 ans les mousses et des Phanérogames se sont dévelop- 
pées sur les souches dans lesquelles on trouve des Psychodidae, Bibionidae, 
Tipulidae, Rhagionidae, Dolichopodidae. 
d) De 11 à 12 ans l’humification est avancée ; le peuplement par la 
faune terricole est dominant. 


5. ISOPTÈRES 


Les termites sont de grands consommateurs de bois dans les régions 
tropicales. Il convient de distinguer deux groupes en ce qui concerne la 
digestion de bois (GRASSÉ, 1949 ; Kovoon, 1966). 

Les termites inférieurs vivent en symbiose avec des Flagellés Hypermas- 
tigines qui phagocytent et digérent les fragments de bois avalés. On a pu 
isoler de certains de ces Flagellés une cellulase et une cellobiase. On admet 
généralement que le glucose provenant de la digestion de la cellulose est 
directement utilisé par les flagellés qui le dégradent par voie anaérobie en 
donnant divers acides organiques repris et oxydés par les termites qui 
trouvent là les sources d'énergie nécessaires. Des Bactéries symbiotiques 
pourraient jouer un rôle semblable à celui des flagellés (PocHON et coll. 
1969). La digestion de la cellulose et aussi de la lignine par les flagellés 
symbiotes des termites a été démontrée par LAVETTE (1964) en utilisant 
des techniques de coloration histochimique. En outre SEIFERT et BECKER 
(1965) ont montré que Calotermes flavicollis consomme la presque totalité 
de la cellulose et des hémicelluloses ainsi que 35 % de la lignine du bois. 

Les termites supérieurs (Termitidae) n'ont que des Bactéries symbiotiques 
«t sont dépourvus de flagellés. Chez Microcerotermes edentatus l'intestin 
postérieur posséde deux panses rectales (Fig. 8) ; la seconde est volumineuse 
ct les Bactéries y pullulent. Les Microcerotermes utilisent la cellulose et 
les hémicelluloses du bois attaqué par les champignons aussi bien que 
du bois sain ; en outre la lignine du bois sain est modifiée et subit une 
déméthoxylation de ses chaînes complexes. Lorsque 15 % du bois ont été 
attaqués, la lignine est dégradée plus profondément. 


6. DICTYOPTÈRES 


Les blattes de la famille des Panestiidae digèrent le bois. Cryptocercus 
punctulatus a été étudiée aux Etats-Unis par CLEVELAND (1934) ; elle vit 
aussi bien dans les troncs abattus depuis peu que dans les troncs décom- 
posés. Des Protozoaires et en particulier des Flagellés des genres Tricho- 
nympha, Barbulonympha et des Polymastigines vivent en symbiose dans 
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Fig. 8. — Tube digestif de deux termites. A gauche Eutermes sp., termite 
inférieur (d’après WIGGLESWORTH) ; à droite Microcerotermes edentatus, 
termite supérieur (d’après Kovoon). Intestin moyen en pointillés. 

Oe : esophage — J : jabot — Pv : proventricule — TM : tubes de Mal- 
pighi — IM : intestin moyen — IP : intestin postérieur — VR : valvule 
rectale — R : rectum — G : gésier — SM : segment mixte — PB : poche 
à bactéries — P, P. P; : les trois segments de l'intestin postérieur, la 
panse en P. et le colon en Ps. 


lintestin postérieur ; ils sécrétent la cellulase et les cellobiases qui man- 
quent à la blatte et qui ne survit pas si on la prive de ses Flagellés. Chez 
Panesthia, autre blatte de la méme famille, c'est l'intestin antérieur qui 
renferme des Bactéries symbiotiques sécrétant une cellulase. 

Citons enfin le Thysanoure Ctenolepisma lineata qui sécréte une cellulase 
comme LASKER et GIESE (1956) l'ont montré à l'aide de méthodes physio- 
logiques trés sûres (insectes élevés en milieu aseptique et nourris de cellulose 
marquée au 14C). 
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III. Les facteurs écologiques de la répartition des insectes 
du bois mort 


L'état de décomposition du bois régle les successions de faunes dans un 
tronc d'arbre, En outre la localisation et l'abondance des insectes sont sous 
la dépendance de facteurs écologiques dont les plus importants sont la 
température et l'humidité relative. 
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Fig. 9. — Températures relevées sous abri météorologique, sous l'écorce d'un arbre 
isolé debout à l'est et à l’ouest et sous l'écorce d'un arbre isolé debout constamment 
à l'ombre. Les bandes noires en bas du graphique indiquent les périodes pendant 
lesquelles l'arbre isolé était dans l'ombre (d’après Dajoz, 1967). 


La température est fonction d'une part de l’ensoleillement, donc de l’expo- 
sition de l'arbre et, dans une moindre mesure, de la structure de l'écorce. 
Les exemples étudiés sont nombreux (cf. par exemple GRAHAM, 1925; 
SAVELY, 1939; Dajoz, 1967). La température mesurée sous une écorce 
exposée au soleil subit des variations quotidiennes beaucoup plus grandes 
que la température mesurée sous abri météorologique ; les maximums sont 
plus élevés, la différence pouvant atteindre 20° C (Fig. 9). Par contre 
sous les écorces situées à l'abri du rayonnement solaire (par exemple à la 
face inférieure d'un tronc abattu) les oscillations thermiques sont beaucoup 
plus amorties que celles qui affectent la température de l'air ambiant ; il 
en est de méme de la température de l'intérieur du bois. Les insectes 
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corticoles renferment un certain nombre d'espéces thermophiles qui se 
localisent exclusivement ou préférentiellement sous les écorces ensoleillées : 
c’est le cas des larves de Buprestidae du genre Chrysobothris ; les Ceram- 
bycidae du genre Rhagium, les Pyrochroa recherchent au contraire les 
zones ombragées (Fig. 10). 

L'humidité relative joue un rôle considérable sur la durée de développe- 
ment; certains Cerambycidae qui vivent à l'état larvaire 6 à 7 ans et 
plus dans le bois sec se développent en 2 ou 3 ans dans un bois à 
humidité relative plus élevée. Les Anobiidae sont capables de se développer 
dans du bois trés sec oü ils sont souvent les seuls habitants. Les Pyrochroa, 
les Cerambycidae du genre Asemum recherchent les humidités élevées 
(Fig. 10). 
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Fig. 10. — A : Influence de l'humidité relative sur l'abon- 


dance du Cerambycide Asenum sp. En ordonnées, nombre 
de trous de sortie par pied carré. — B : Influence de l'éclai- 
rement sur l'abondance du Cerambycide Rhagium sp. et du 
Buprestide Chrysobothris sp. (en ordonnées, nombre de trous 
de sortie par pied carré) (d'aprés GRAHAM, 1925). — C : 
Variations de température du 30. III au 2. IV dans l'air 
(trait plein) et à 5 cm de profondeur dans un tronc de pin 
(en tirets) (d'aprés SAvELv, 1939). 
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IV. Les successions de faunes dans le bois mort en région 
tempérée 


A. — Dans le chêne et l’hickory aux Etats-Unis 


ADAMS (1915) a étudié les faunes dans le bois de deux espèces de chênes 
(Quercus alba et Q. velutina) et dans l'hickory (Carya ovata) des forêts de 
l'Illinois aux Etats-Unis (Fig. 11). Il distingue cinq stades que l'on peut 
caractériser de la fagon suivante : 

Premier stade : l'arbre encore vivant est attaqué par le Scolytide Scolytus 
quadrispinosus et le Cerambycidae Cyllene robiniae. — Deuxiéme stade : 
l'arbre malade est envahi par les Cerambycidae Saperda tridentata, Xylo- 
trechus colonus, X. undulatus et Neoclytus erythrocephalus et par le Cur- 
culionidae Magdalis armicollis. — 'Troisiéme stade : le Cerambycidae S. tri- 
dentata disparait ; les Xylotrechus et Neoclytus se maintiennent et un autre 
Cerambycidae Parandra brunnea devient abondant. — Quatrième stade : 
le bois partiellement décomposé est le lieu d'élection de Parandra brunnea. — 
Cinquième stade : le bois plus fortement décomposé est envahi par le 
Passalidae Passalus cornutus, par Pyrochroa sp. et Dendroides sp. (Pyro- 
chroidae). Les termites et les fourmis apparaissent à ce stade, ce qui marque 
le début de l'arrivée d'une faune humicole non étudiée par ADAMS. 

BLACKMAN et STAGE (1924) ont décrit les successions de faunes dans 
l’hickory aprés une pullulation du Scolytide Scolytus quadrispinosus qui a 
provoqué la mort de nombreux arbres. Le Scolytide Xyleborus celsus est 
un agent trés important car ses galeries pénétrantes qui atteignent le bois 
de cœur sont des voies d'invasion pour les champignons lignicoles qui 
hátent la décomposition du bois. 


B. — Dans le peuplier en France 


Dans le cas du peuplier, RÉGNIER (1925) distingue les stades suivants : 
1. — Apparition des Curculionidae phyllophages des genres Phyllobius, 
Rhynchotes et Orchestes. 2. — Développement des chenilles lignivores de 
Cossus cossus. 3. — Installation des Curculionidae xylophages de la tribu 
des Cossinini (genres Cossonus et Rhyncolus). 4. — Installation de larves 
saproxylophages de Pyrochroa, de Scarabéides et de leurs prédateurs Ela- 
teridae. 5. — Le bois est alors colonisé par une faune humicole qui remonte 
du sol : fourmis, cloportes, Thysanoures. 
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Fig. 11. — Schéma d'aprés Adams des successions de faunes dans le chéne 
et dans l'hickory dans les foréts de l'Illinois aux Etats-Unis. A : arbres 
vivants ; B : arbres affaiblis ; C : bois mort ; D : bois partiellement décom- 
posé ; E : bois trés décomposé. 

Espéces étudiées : 1 : Hemerocampa leucostigma et Thyridopteryx ephemerae- 
formis (Lépidoptéres) ; 2 : Scolytus quadrispinosus (Scolytidae) ; 3 : Priono- 
xystus robiniae (Lépidoptére) ; 4 : Goes tigrina (Cerambycidae) ; 5 : Cyllene 
robiniae (Cerambycidae) ; 6 : Saperda tridentata (Cerambycidae) ; 7 : Tremex 
columba (Siricidae) ; 8 : Magdalis armicollis (Curculionidae) ; 9 : Neoclytus 
erythrocephalus (Cerambycidae) ; 10 : Xylotrechus colonus (Cerambycidae) ; 
11 : Xylotrechus undulatus (Cerambycidae) ; 12 : Parandra brunnea (Ceram- 
bycidae) ; 13 : Termes flavipes (Isoptère) ; 14 : Passalus cornutus (Passalidae), 
Dendroides sp. et Pyrochroa (Pyrochroidae), Camponotus herculeanus (Four- 
mi); 15 : Scolecocampa liburna (Lépidoptère) ; 16 : Meracantha contracta 
(Tenebrionidae) ; 17 : Myrmeleon sp. (larve) (Névroptére). 
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C. 一 Dans le chêne en Pennsylvanie et en Ukraine 


SAVELY (1939) a décrit les successions de faunes dans le pin et le chêne 
en Pennsylvanie. Ses résultats sont comparables à ceux de MAMAIEV (1960, 
1961) qui a travaillé sur la faune du chêne dans la région de Voronèje en 
Russie. Le tableau III résume les observations essentielles de ces deux 
auteurs en ce qui concerne les Coléoptères du chêne. 


D. — Dans le hêtre et le chêne en France 


Les faunes qui se succèdent dans le bois mort des chênes et des hêtres 
dans une forêt française (forêt de la Massane, Pyrénées-Orientales) ont été 
décrites par DAJOZ (1967). Dans leurs grandes lignes les successions obser- 
vées se retrouvent dans toute l'Europe. Dans une première étape il y a atta- 
que du bois essentiellement par des insectes Coléoptères, aidés dans beaucoup 
de cas par des champignons lignicoles. Le tronc d’arbre est profon- 
dément transformé et devient au bout d’un certain nombre d’années une 
masse plus ou moins spongieuse ou complexe saproxylique (SILVESTRI, 
1913). Dans une deuxième étape on assiste à une remontée de la faune du 
sol qui renferme de nombreux Invertébrés autres que les insectes et qui 
achève la transformation en humus du bois décomposé (Fig. 12). 


1. PREMIÈRE ÉTAPE DE DÉCOMPOSITION 


On peut distinguer trois stades qui sont définis à l’aide de relevés quanti- 
tatifs effectués dans le bois de hêtre et dans le bois de chêne. A chaque stade 
la faune corticole est bien distincte de la faune qui vit dans la profondeur 
Ju bois. 


a) Le cas du hétre : 


Premier stade : stade à Buprestidae et Cerambycidae. Ce stade dure de 
1 à 4 ans. Les premiers Coléoptéres qui s'installent sous l'écorce sont des 
Buprestidae comme Chrysobothris affinis, Agrilus viridis, Dicerca bero- 
linensis, de rares Scolytidae (Taphrorychus bicolor et Dryocoetinus villo- 
sus), et le Cerambycidae Rhagium bifasciatum. Leurs prédateurs arri- 
vent en même temps : Cleridae (Pseudoclerops mutillarius), Cucujidae 
‘Laemophloeus sp.), Colydiidae (Bitoma crenata) .Dans le bois les rares 
Coléoptères qui pénètrent à ce stade sont des Cerambycidae (Rhagium, Xy- 
lotrechus) et des Eucnemidae. 

Deuxième stade : stade à Cerambycidae et Anobiidae. Ce stade se 
développe de 3 à 7 ans en moyenne après la mort de l'arbre ; le milieu 
infracorticole est occupé par les rares Buprestidae et Scolytidae qui subsis- 
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tent du peuplement du premier stade, ainsi que par des jeunes larves de 
Cerambycidae des genres Rhagium, Leptura, Grammoptera. Les prédateurs 


Fig. 12. — Dessin d’après une photographie d’un biotope caractéristique dans une 
vieille hêtraie : la forêt de la Massane dans les Pyrénées-Orientales. Vieux hêtre mort 
dans une clairière ; à l’arrière-plan, régénération spontanée de jeunes arbres. 

1 : cavité remplie de bois très décomposé et de terreau, renfermant Osmoderma eremita 
(Cetonidae), Ludius ferrugineus (Elateridae) et de nombreuses larves d'Alleculidae. — 
2 : Sous l'écorce encore adhérente, larves de Chrysobothris affinis ; imagos de Bitoma 
crenata, Endophloeus marcovichianus (Colydiidae) et de Tachyta nana (Carabidae). — 
3 : Nombreux trous de sortie de divers Cerambycidae. Dans le bois se développent 
Rosalia alpina, Morimus asper, Prionus coriarius (Cerambycidae) et Helops coeruleus 
(Tenebrionidae). — 4 : sous l'écorce largement déhiscente, imagos de Helops coeruleus 
et Tenebrioides fuscus trouvant là un refuge diurne. — 5 : bois très décomposé lar- 
gement modifié par les attaques fongiques ; larves de Dorcus parallelipipedus, Ampedus 
sp., Melasia culinaris, Rhagium sp. — 6 : sous les écorces ombragées larves de 
Pyrochroa (Pyrochroidae) et Athous sp. (Elateridae). — 7 : sous les écorces ensoleillées 
larves d'Elateridae (Athous sp., Melanotus sp.). — 8 : Amadouvier (Fomes fomenta- 
rius) hébergeant des Coléoptéres mycétophages comme le Tenebrionidae Boletophagus 
reticulatus. — 9 : fourré de fougères, ronces et jeunes hêtres. — 10 : jeune hêtre mort 
sur pied, au bois sec ; attaque du bois par les Anobiidae ; Ostomatidae prédateurs. 
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TABLEAU III. Peuplement du chêne aux Etats-Unis (Pennsylvanie) et en 
Ukraine (région de Voronéje) d'aprés Savely et Mamaiev 


RÉGION DE VORONEJE PENNSYLVANIE 
Scolytidae : 
Scolytus intricatus Orthotomicus collatus 
Cerambycidae : 
Plagionotus detritus Xylotrechus cutonus 
faune cortiole 1 à 2 ans Mesosa myops Graphisurus fasciatus 
aprés l'abattage Saperda scalaris Romalium atomarium 
Buprestidae : 
Chrysobothris Chrysobothris 
af finis femorata 
Agrilus biguttatus Agrilus sp. 
Lampra rutilans Dicerca sp. 
Lucanidae : 
Lucanus cervus Pseudolucanus 
capreolus 
Dorcus 
parallelipipedus Dorcus sp. 
faune du bois 3 ans et Ceruchus 
plus aprés l'abattage chrysomelinus Ceruchus piceus 
Platycerus 
caraboides Platycerus quercus 
Scarabaeidae : 
Gnorimus variabilis  Trichiotinus bidens 
Potosia sp. Polymoecus brevipes 


sont nombreux : ce sont des Cucujidae (genre Laemophloeus), des Ostoma- 
tidae (Tenebrioides fuscus, Nemosoma elongatum), des Cleridae (Opilo 
mollis, Tillus elongatus). C'est dans l'intérieur du bois que la faune devient 
plus abondante, avec en particulier des Anobiidae (Anobium sp., Xesto- 
bium sp., Ptilinus pectinicornis), des Cerambycidae (Rhagium, Leptura, 
Strangalia). 

Troisième stade : stade à Lucanidae, Cerambycidae et Tenebrionidae. 
Ce stade dure 6 à 10 ans. Sous les écorces le saproxylophage Pyrochroa 
est abondant, les prédateurs (Elateridae en particulier) également. Dans le 
bois abondent les Cerambycidae (Morimus asper, Aegosoma scabricorne, 
Rhagium sp., Rosalia alpina, Prionus coriarius) de grande taille inféodés 
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au bois déjà largement décomposé ; les Tenebrionidae (Melasia culinaris, 
Helops ceruleus) et les Lucanidae sont communs également (Fig. 13 et 14). 
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Fig. 13. — Evolution quantitative des coléoptères corticoles du hêtre dans la forêt de 
la Massane (Pyrénées-Orientales). En noir espèces xylophages, en pointillés espèces 
prédatrices, en hachures espèces saproxylophages, en blanc espèce à régime indéterminé 
(mycétophage ?). De haut en bas Chrysobothris affinis et Agrilus viridis (Buprestidae), 
Pseudoclerops mutillarius (Cleridae), diverses espèces des genres Rhagium et Leptura 
(Cerambycidae), deux espèces de Laemophloeus (Cucujidae), Taphrorychus bicolor 
(Scolytidae), Uleiota planata (Cucujidae), Ditoma crenata (Colydiidae), Parabaptistes 
filicornis (Mycetophagidae), Pyrochroa coccinea (Pyrochroidae), Stenagostus villosus 
et Melanotus crassicollis (Elateridae) (d’après Dajoz, 1967). 
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b) Le cas du chêne : 


La faune montre une évolution semblable à celle du hêtre. 


Premier stade : de un à trois ans après la mort de l’arbre des Ceramby- 
cidae s'installent sous les écorces. Ce sont des espèces de petite taille 
(Pyrrhidium, Phymatodes) dont le cycle dure un an, parfois deux ans; ils 
cohabitent avec des Buprestidae (comme Anthaxia hungarica) et des Sco- 
lytidae comme Scolytus intricatus. Dans le bois les seuls xylophages sont des 
jeunes larves de Cerambycidae du genre Rhagium. 
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Fig. 14. — Evolution quantitative des principales espèces de 


Coléoptères xylophages dans le bois mort du hêtre, forêt 
de la Massane (d’après Dajoz, 1967). 
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Deuxième stade : sous les écorces les Cerambycidae sont maintenant des 
Rhagium ; dans le bois ces mêmes larves s'installent en compagnie d'Ano- 
biidae du genre Anobium. 

Troisième stade : la faune ressemble beaucoup à celle qui occupe le 
hétre : Pyrochroa sous les écorces, accompagnés d'Elateridae prédateurs 
(Ampedus sp., Melanotus sp.) ; dans le bois : Cerambycidae (et en particulier 
Morimus et Rhagium), Tenebrionidae et Lucanidae. 


2. CARACTÉRISTIQUES QUANTITATIVES DE LA FAUNE DU BOIS MORT 


L'analyse des prélèvements quantitatifs effectués dans le hêtre et le 
chéne permet de donner les caractéristiques suivantes en ce qui concerne 
la faune des Coléoptéres qui constituent la grande majorité des animaux 
du bois mort dans la forét étudiée, et d'une facon générale dans toutes les 
hétraies étudiées en Europe. 

a) Augmentation progressive de la biomasse des insectes du stade 1 au 
stade 3 (Fig. 15). La biomasse exprimée en grammes d'insectes vivants pour 
100 kg de bois sec a les valeurs suivantes (espéces corticoles et espéces 
du bois réunies) : 

hêtre : stade 1 : 18 grammes 

stade 3 : 451 grammes 
chéne : stade 1 : 8,2 grammes 
stade 3 : 184 grammes 


b) Augmentation de l'importance des prédateurs par rapport aux xylo- 
phages au fur et à mesure que la décomposition du bois progresse. Le 
rapport biomasse des xylophages/biomasse des prédateurs passe de 17 à 
7 dans le cas du hétre du stade 1 au stade 3, et de 40 à 1,6 dans le 
cas du chéne. 

c) Augmentation de la richesse en espéces ainsi que de l'indice de diver- 
sité du stade 1 au stade 3. Dans le cas du chéne nous avons par exemple 
les valeurs suivantes : 


NOMBRE DE NOMBRE BIOMASSE 
COLÉOPTÈRES NOMBRE !NPICE DE D?ESPECES en grammes 
ns par dm?  D’ESPÈCES DIVERSITÉ CONS- par kg 
de bois æ (1) TANTES (2) de bois 
1 0,5 7 L4 1 0,03 
2 1,0 17 4,9 5 0,16 
3 2,1 41 10,2 6 1,26 


N 
(1) Indice de diversité æ défini par la relation : S = « log (1 + —), dans laquelle 
C 


S est le nombre d'espéces présentes et N le nombre d'individus. 
(2) Fspèces présentes dans plus de 50 % des relevés. 
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d) Au fur et à mesure de la dégradation du bois les espèces inféodées 
à une essence deviennent de plus en plus rares et la faune devient en 
grande partie une faune banale du bois mort avec un grand nombre 
d’espèces communes au hêtre et au chêne et même souvent à d’autres 
arbres tels que des résineux. 

e) Estimation de la biomasse totale à l'hectare des Coléoptéres du bois 
mort. Cette estimation ne porte évidemment que sur les stades qui sont 
présents dans le bois mort ; la plupart des xylophages ne vivent dans le 
bois qu'à l'état larvaire et nymphal et les stades imaginaux ne sont pas 
compris dans cette évaluation. Il y a dans la forét étudiée environ deux fois 
plus de hétres morts que de chénes et à peu prés la méme quantité de 
bois mort pour chacun des trois stades de décomposition. Les biomasses 
obtenues pour les différents stades ont permis de dresser le graphique de 
la figure 15. La biomasse moyenne pour 100 kg de bois sec s'éléve à 
162 g dans le cas du hétre et à 70 grammes dans le cas du chéne. En 
tenant compte des quantités de bois mort indiquées ci-dessus p. 236 nous 
avons donc pour un hectare de forét : 


dans le hêtre : 162 X 3 900/100 = 6,34 kg d'insectes, 
dans le chêne : 70 X 1 800/100 = 1,62 kg d'insectes. 


Nous avons donc en tout une biomasse de 7,6 kg à l'hectare pour le 
chéne et le hétre. Si nous ajoutons 0,2 kg pour tenir compte des autres 
arbres nous obtenons une biomasse totale de l'ordre de 7,8 kg de Coléoptéres 
à l’hectare en ce qui concerne la faune du bois mort de la forêt de la 
Massane. Cette valeur représente, rappelons-le, de 90 à 95 46 de la bio- 
masse des Invertébrés du bois mort. Elle est relativement élevée si nous la 
comparons à celle de 5 kg à l'hectare pour les petits mammifères et à celle 
de 1,3 kg pour les petits oiseaux (DUVIGNEAUD, 1961). 


3. DEUXIÈME ÉTAPE DE DÉCOMPOSITION : LES COMPLEXES SAPROXYLIQUES 


La troisième étape de décomposition intéresse, nous l'avons vu, les 
complexes saproxyliques. Aprés le passage des xylophages et saproxylo- 
phages, ce qui reste du bois est colonisé par une faune humicole qui 
remonte du sol et dans laquelle les Coléoptéres ne sont plus l'élément 
dominant. Cette faune comprend, dans le cas de la forét de la Massane 
les groupes suivants : 
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Oligochètes : Lumbricides 
Enchytréides 
Crustacés oniscoïdes 
Gastéropodes 
Acariens 
Insectes : Collemboles 
Fourmis 
larves de Diptères 
Coléoptères Psélaphidae, Ptiliidae et divers autres microcoléop- 
tères, ainsi que les restes de la faune du stade pré- 
cédent : Tenebrionidae, Alleculidae, Scarabaeidae. 


Fig. 15. — Biomasses des Coléoptéres dans le chéne et le hétre aux divers 
stades de décomposition dans la forét de la Massane. En pointillés, faune cor- 
ticole ; en blanc, faune du bois ; la bande inférieure de chaque stade correspond 
aux xylophages et saproxylophages et la bande supérieure aux prédateurs. 
L'importance des familles dominantes a été indiquée : C : Cerambycidae, S : 
Scolytidae, B : Buprestidae, A : Alleculidae, T : Tenebrionidae, E : Elateridae, 
P : Pyrochroidae, L : Lucanidae. Echelles en grammes d'insectes vivants pour 
100 kg de bois sec (d’après DAJoz, 1967). 
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Ce qui règle essentiellement la richesse de la faune des complexes saproxy- 
liques, c’est la teneur en eau. Cette faune est à peu près la même dans tous 


^ 


les bois décomposés arrivés à un stade suffisamment avancé. 


E. — Les cavités d'arbres et la faune du terreau 


Dans un certain nombre de cas l'attaque de l'arbre se fait par le centre 
alors que la périphérie est épargnée pendant un certain temps. Il se forme 
ainsi une cavité centrale plus ou moins largement en communication avec 
l'extérieur et remplie de terreau provenant de la désagrégation du bois. 
Ce terreau se peuple peu à peu d'une faune entomologique plus ou moins 
variée. La formation de ces cavités est relativement rare dans le chéne et 
le hétre ; elle est fréquente dans le saule et le chátaignier (Fig. 16) oü 
elle a été bien décrite par KELNER-PILLAULT (1967). Les stades suivants 
ont été observés. 

1. DANS LE CHÂTAIGNIER. Premier stade : Les attaques commencent par 
les branches hautes dont le centre est rongé par les champignons et les 
insectes. Au début de leur formation ces cavités renferment du bois carié 
rongé par les larves de Coléoptéres. Les déjections de ces larves constituent 
peu à peu le terreau. Deuxiéme stade : La cavité s'étend des grosses bran- 
ches au tronc; les branches minées tombent et laissent une ouverture 
béante à 2 ou 3 mètres du sol. Troisième stade : La cavité s'étend jusqu'au 
sol et une seconde ouverture se forme à la base de l'arbre ; une partie 
du terreau se déverse au dehors. Quatriéme stade : Une partie du tronc 
s'effondre et la cavité entre largement en contact avec l'extérieur. Cette 
altération des chátaigniers est trés lente et dépasse largement la centaine 
d'années. La biocenose caractéristique des terreaux peut subsister dans un 
méme arbre pendant plusieurs générations humaines. 

2. DANS LE SAULE. Premier stade : les saules cultivés en tétards présentent 
une cavité en forme de coupe évasée à la partie supérieure. Des détritus 
végétaux de toutes sortes s'y accumulent et forment le terreau, auquel 
s'ajoutent les débris ligneux provenant des attaques des nombreuses larves 
d'insectes xylophages. Deuxiéme stade : Le fond de la cavité atteint le sol ; 
le terreau est peu à peu incorporé au sol. Troisième stade : La chute des 
grosses branches entraîne une partie de la paroi amincie du tronc; la 
cavité s'ouvre de plus en plus. Cette évolution des cavités des saules est 
beaucoup plus rapide que celle des châtaigniers. 

Mentionnons également aux Etats-Unis les travaux de PARK et coll. (1950, 
1954). Selon ces auteurs la faune des cavités d'arbres est trés variée. Les 
arthropodes y forment le groupe le plus richement représenté et les propor- 
tions des divers ordres sont les suivantes : 
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CHATAIGNIER 


一 


ie 
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Fig. 16. — Formation et évolution des cavités de saule et de chataignier 
(d’après KELNER-PILLAULT, 1967). En traits épais, écorce ; en traits croisés, 
bois sain ; en pointillés, terreau. Les chiffres correspondent aux divers types 


de cavités. 


cs 
AA 

Fig. 17. — Schéma d'une cavité 

cc dans un vieux chéne en forét de 

Fontainebleau (d’après KHNDzo- 

RIAN-IABLOKOFF, 1943). CS : carie 

rouge sèche; AA : Ampedus 

aurilegulus (Elateride) en loge de 

nymphose ; CC : coques de nym- 

a phose de Cétonides; BM : bois 

CH mort; S : carpophores de Poly- 

5 porus sulfureus responsable de la 

carie qui détruit le bois; CH : 

e carie rouge humide ; MV : masse 

visqueuse occupant le fond de la 

cavité ; EC : écorce. Des larves 

EC de Cétonides sont présentes dans 

CH la carie rouge humide en L, et 


des larves de Brachygonus meger- 
lei (Elateridae) en B. 
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BIOMASSE EN 


ORDRES GRAMMES PAR KG FERUENOM CONSTANCE 
DE TERREAU EN 9b EN % 
Acariens 1,515 61,20 100 
Collemboles 0,674 26,96 100 
Coléoptéres 0,080 3,20 100 
Diptéres 0,079 3,16 88 
Autres insectes 0,080 3,20 5 à 83 
Autres 
Arthropodes 0,049 1,96 5 à 44 


En forêt de Fontainebleau KHNDZORIAN-IABLOKOFF (1943) a étudié les 
Coléoptéres et en particulier les Elateridae des cavités de hétre et de chéne. 
Il distingue deux groupes d'espéces : les unes vivent dans des cavités 
situées à ras du sol (ce sont par exemple Limoniscus violaceus et Ischnodes 
sanguinicollis) ; les autres vivent dans le terreau qui héberge les larves de 
Scarabéidés des genres Osmoderma, Cetonia et Serica (ce sont Megapenthes 
lugens, Procraerus tibialis et Ludius ferrugineus), Le schéma de la figure 17 
montre la structure d'une cavité haute de chéne occupée par l'Elateridae 
Brachygonus megerlei ; la profondeur de cette cavité dépasse un métre ; 
les parois intérieures sont tapissées de bois atteint de carie rouge, trés 
sec, dans lequel se rencontre Ampedus aurilegulus. Le fond de la cavité sur 
une profondeur moyenne de 50 cm est garni de terreau dans lequel se 
développent des larves de Cétonides et leur prédateur Brachygonus 
megerlei. 

La faune du terreau renferme un certain nombre de Coléoptères inféodés 
plus ou moins strictement à ce milieu : Cétonides, Alléculides et leurs 
prédateurs dont les plus caractéristiques sont des Elaterides. A titre d'exem- 
ple, dans des cavités de hétre remplies de terreau et de fragments de bois 
décomposé, en forét de la Massane, nous avons trouvé la faune suivante 
(Dajoz, 1967) (Tableau IV). 

Dans les terreaux de chátaignier et de saule, KELNER-PiLLAUT (1967) 
trouve une faune analogue caractérisée par la dominance des Alleculidae 
et Elateridae, suivis par les Scarabaeidae. L'abondance des diverses familles 
est la suivante (en 96) : 


Alleculidae : 51 96 
Elateridae : 32 % 
Scarabaeidae : 4 % 
Staphylinidae : 5 % 
Cucujidae : 3 % 
Tenebrionidae : 1 96 
divers : 2 96 
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TABLEAU IV. Faune du terreau des cavités de hêtre 


" FRÉQUENCE 
ESPECES CONSTANTES Tp er 
(constance > 50 %) o, 
(^) 
Alleculidae : 
Prionychus ater 14 
Allecula morio 23 
Cetonidae 
Osmoderma eremita 7,4 
Cetonia aurata 4,9 75,0 
Elateridae 
Ampedus rufipennis 2,8 
Ampedus corsicus 10,2 
Ludinus ferrugineus 8,2 
Melanotus tenebrosus 4,5 
ESPÈCES ACCESSOIRES 
(constance de 25 à 50 96) 
Alleculidae 
Prionychus fairmairei 2 
3,7 
Lucanidae 
Dorcus parallelipipedus 1,7 
ESPÈCES ACCIDENTELLES 
(constance « 25 %) 
Cetonidae 
Gnorimus nobilis 
Alleculidae 
Hymenalia rufipes 21.3 


Treize espéces de Microcoléoptéres : Scyd- 
maenidae, Pselaphidae, Ptiliidae, Clambidae, 
Cryptophagidae, Histeridae, Erotylidae, En- 
domychidae. 
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La teneur en eau règle la composition quantitative et qualitative de la 
faune des terreaux. Dans les cavités à terreau plutôt sec les larves d’Alle- 


culidae dominent ; dans les cavités à terreau plutôt humide ce sont les 
larves d'Elateridae. 


F. — La faune des résineux 


On doit à SCHIMITSCHEK (1952) une étude des stades de décomposition de 
l'épicéa et du sapin et de leur faune dans la forêt primitive Rotwald en Basse- 
Autriche. L'auteur distingue quatre stades de peuplement pour l'écorce et 
la zone cambiale et cinq stades pour le bois (tableau V). 

En Provence, CARLE (1971) a étudié les premiers stades de peuplement du 
pin maritime. Il semble bien que le ravageur primaire responsable du 
dépérissement soit la cochenille Matsucoccus feytaudi ; viennent ensuite 
des ravageurs secondaires (plus de 70 espéces) ou ravageurs de faiblesse 
qui s'installent sur les arbres malades. Les plus importants sont le Curcu- 
lionidae Pissodes notatus ; les Scolytidae Blastophagus destruens, Orthoto- 
micus erosus, Pityogenes bidentatus ; les Cerambycidae Criocephalus syria- 
cus, Monohamnus galloprovincialis et Acanthocinus griseus ; le Buprestidae 
Phaenops cyanea et l'Hyménoptére Siricidae Paururus juvencus. L'auteur 
ne donne pas de renseignements sur les stades ultérieurs de l'attaque. 

Des relevés effectués dans des. troncs abattus au lieu-dit le Rouquet au 
nord de Montpellier nous ont procuré la faune suivante dans le pin pignon. 

Troncs abattus depuis peu : larves de Buprestidae Chalcophora sp et 
Buprestis sp. sous l'écorce ; larves de Cerambycidae Ergates faber et Spon- 
dylis buprestoides dans le bois. 

Troncs abattus depuis longtemps et pourris : 


Cerambycidae : Ergates faber; Monohamnus galloprovincialis ; 
Alleculidae : Prionychus sp.; Hymenorus doublieri ; 

Anobiidae : Ernobius sp.; 

Lucanidae : Dorcus parallelipipedus ; 

Elateridae : Adelocera punctata; Ampedus sp.; 

Assez souvent colonies du termite Calotermes flavicollis. 


Il faut mentionner également ici les travaux de PERRIS (1863) qui fit 
cuvre de pionnier en décrivant les faunes qui se rencontrent dans le pin 
maritime des Landes. 


TABLEAU V. Stades de décomposition de l'épicéa et du sapin dans la forêt 
primitive Rotwald en Basse-Autriche d'aprés Schimitschek (1952) 


ÉCORCE ET ZONE CAMBIALE BOIS 
stades faune caractéristique stades faune caractéristique 
I. Premier stade a) troncs ensoleillés : I. Bois entiére- — Lymexylonidae : 
aprés la mort de — Scolytidae ravageurs ment sain. Hylecoetus dermestoides. 
l'arbre. Cambium le primaires : — Cerambycidae : 
plus souvent non Ips typographus nymphes de Tetropium sp. 
changé de couleur. et I. amitinus — Scolytidae : Xyloterus sp. 
— Cerambycidae : 
Tetropium sp. " 
x Primes digert à II. Début de — Coléoptères mycétophages : 
Cleridae, Staphylinidae ; l'attaque par les | Cis dentatus. 
Chalcidiens ; Diptères champignons; bois ”一 Elateridae prédateurs : 
Xylophagus et Lonchaea ; encore dur ; Melanotus sp. 
: mycélium dans le — Cerambycidae : 
b) troncs à l'ombre : bois. Rhagium bifasciatum 
— Scolytidae ravageurs et R. mordax. 
secondaires : — Lépidoptères Tineidae : 
Dryocoetes, Hylurgops, Scardia tessulatella. 
Polygraphus — Lymexylonidae : 
— Cerambycidae : Hylecoetus dermestoides. 
Tetropium sp. 
一 Curculionidae : 
Pissodes piceae II. Bois jaune — Cerambycidae : Rhagium sp. 
— Prédateurs divers : à brun ; attaque 一 Lucanidae : 
Cleridae, Staphylinidae ; par le champignon Ceruchus chrysomelinus, 
Chlorosplenium. Sinodendron cylindricum. 
II. Deuxième stade. — Cerambycidae : — Tipulidae. 


Rhagium sp. — Syrphidae : /emmostoma sp. 


Dccomposihon du bois 
avancée ; liber le plus 
souvent coloré, brun 


ou à taches brunes. 


III. Troisième stade. — 
Ecorce déhiscente ; 
décomposition plus 
avancée ; fructifica- — 
tions importantes de 
champignons lignicoles 
comme Fomes 
fomentarius 
et Ganoderma 
applanatum. 


IV. Décomposition 
très avancée ; - 
pourriture accumulée 
sous l'écorce qui 
commence à tomber. 一 


— Scolvtidac 


X ylechinus spinosus, 
Hylurgops sp., Dryocoetes 
autographus. 

Pyrochroa 

Prédateurs divers : 
Carabidae, Staphylinidae, 
Cleridae ; Diptéres Syrphidae 
et Xylophagus. 


Cerambycidae : 

Rhagium sp. 

Pyrochroa 

Prédateurs divers : 
Elateridae, Carabidae, 
Staphylinidae ; Diptéres. 
Arthropodes autres que les 
Insectes : 

Glomérides, Diplopodes, 
Chilopodes : 


Pyrochroa 

Coléoptéres prédateurs : 
Carabidae, Staphylinidae, 
Elateridae. 

Insectes divers : 
Diptéres ; Psocoptéres. 
Autres Arthropodes : 
Acariens, Araignées, 
Myriapodes, Isopodes. 
Invertébrés : 
Gastropodes, Annélides. 


IV. Pourriture 
brun-rouge du bois ; 
haute teneur en eau. 


V. Bois réduit 
à une masse brun- 
noir. 


— Colcopteres prédateurs : 
Carabidae, Staphylinidae, 
Elateridae. 


一 Invertébrés divers : 


Glomeridés, Diplopodes, 
Gastropodes. 


— Cerambycidae disparus. 
— Carabidae, Staphylinidae 


et Elateridae abondants, 
ainsi que les Lucanidae. 


— Diptères : 


Xylophagus communs. 
Installation de fourmis 
du genre Myrmica. 


一 Nombreux Arthropodes : 


Acariens, Isopodes, 
Chilopodes, Collemboles, 
Diplopodes. 


Quelques Cerambycidae et 
Lucanidae subsistent. 


— Coléoptères prédateurs : 


Carabidae, Elateridae. 
Diptères. 


— Arrivée massive de la 


faune du sol : 

Collemboles, Protoures, 
Myriapodes, Arachnides, 
Gastropodes, Annélides. 
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V. Les successions de faunes en régions tropicales 


A. Les feuillus en Afrique occidentale 


EIDMANN (1943) a décrit les stades de décomposition des feuillus en 
Afrique occidentale (tableau VI). On note l’importance de groupes absents 
ou mal représentés dans les régions tempérées : Termites, Passalides, Platy- 
podides. 


B. — Les pins au Guatemala 


BECKER (1955) a étudié l’attaque des Pinus dans les forêts d’altitude au 
Guatemala. Il distingue trois stades. 

Premier stade : arbres sains. Les ravageurs primaires sont des Scolytides 
du genre Dendroctonus et des Lépidoptères Aegeridés ; sous les écorces s'ins- 
tallent des larves de Cecidomyides. Puis viennent divers Scolytides : Gnato- 
trichus sulcatus, Xyleborus scapularum, Platypus quadridens, Pityophthorus 
sp. ; des Curculionides : Cossonus sp. ; enfin arrivent des Cérambycides : 
Tetropium sp., Acanthocinus sp. 

Deuxiéme stade : le bois est encore solide ; l'écorce devient peu adhérente. 
Dans la zone cambiale se rencontrent des Scolytides : Ips sp., Dendroctonus 
accompagnés de leurs prédateurs : Corticeus (Tenebrionidae), Lasconotus 
(Colydiidae), Histeridae, Cleridae, Lycidae ; Staphylinidae et Pseudoscor- 
pions colonisent aussi le milieu. Dans les bois vivent des Cerambycidae 
comme Callipogon barbatum, Astyochus tenebrosus, plusieurs Cossonini ; 
dans les régions les plus chaudes il y a aussi des termites appartenant à 
plusieurs genres. 

Troisième stade : le bois est attaqué par les champignons. Les termites, 
Cerambycidae, Curculionidae et Buprestidae sont présents ; il s'y ajoute des 
mangeurs de bois pourri et de mycélium : Elateridae, Melasidae, Rhipice- 
ridae, Tenebrionidae ; des Lépismes, Dermaptéres et Myriapodes sont pré- 
sents également. Les prédateurs sont des Staphylinidae, Carabidae, Histeridae 
ainsi que des Fourmis, Scorpions, Araignées et Chilopodes. 


LES INSECTES XYLOPHAGES 299 


TABLEAU VI. Stades de décomposition des feuillus en Afrique occidentale 
| d'après Eidmann (1943) 


LIEUX DE NOURRITURE 


STADES ÉTAT DU BOIS INSECTES PRÉSENTS rence 
I Structure et compo- Scolytidae Au cœur du bois ; ga- 
sition chimique du Platypodidae leries pénétrantes 
bois sain ; écorce Lymexylonidae 
adhérente 
II Début de décompo- Cerambycidae Souvent sous l'écor- 
sition ; dureté moins Curculionidae ce ; pénétration dans 
grande ; l'écorce Buprestidae le bois pour la nym- 
commence à tomber Termites phose 
III Bois vermoulu ; écor - Passalidae En régle générale au 
ce tombée Lucanidae cœur du bois 
Scarabaeidae 
Tenebrionidae 
IV Le bois s'incorpore Blattidae Aucun lieu de nour- 
peu à peu au sol Dermaptéres riture déterminé ; la 
Fourmis faune circule dans 
Annélides toute la masse du bois 
Nématodes décomposé. 


Acariens, etc. 


C. — Le palmier-rónier en Cóte-d'Ivoire 


L'étude la plus précise est celle de VuATTOUX (1968) sur la faune du 
palmier-rónier (Borassus aethiopium) en Cóte-d'Ivoire. Le peuplement des 
rôniers morts sur pied est différent de celui des rôniers tombés à terre. L'évo- 
lution de ces peuplements est schématisée sur la figure 18. La biomasse 
moyenne du peuplement des róniers est de l'ordre de 2 à 3 kg à l'hectare, 
ce qui est bien inférieur au peuplement de la strate herbacée évalué à 15 kg/ha. 
La biomasse moyenne par rónier mort est de 275 g (sans les termites), ce 
qui est bien supérieur à la biomasse des animaux exploitant les róniers 
vivants (18 grammes). 


Róniers morts sur pied. 


L'attaque commence par le haut du stipe : la moelle de la partie supé- 
rieure pourrit sur 50 cm à 1 métre et il ne reste qu'un manchon d'écorce 


PESSON. — Ecologie forestière, 11 
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fibreuse. Les insectes qui arrivent les premiers sont des Diptères ; puis 
viennent des Coléoptères de grande taille responsables avec leurs larves des 
dégâts causés au stipe. Ce sont des Curculionides comme Rhynchophorus 
phoenicis, mais surtout des Dynastides du genre Oryctes : O. monoceros 
et O. gigas, espèces constantes, O. owariensis, espèce accidentelle. La répar- 
tition de la faune des róniers morts sur pied entre les diverses catégories 
écologiques se fait de la façon suivante : 


— Xylophages et saprophages : 67,5 % des effectifs 
75 96 de la biomasse 


一 Arthropodes prédateurs : 31 96 des effectifs 
5 96 de la biomasse 
— Vertébrés : 1,5 % des effectifs 


20 % de la biomasse 


Les larves d'Oryctes à elles seules forment 43 % de la biomasse du peu- 
plement des róniers morts. Dans certains stipes vivent jusqu'à une centaine 
de larves pesant plusieurs kg ; une larve vivantes de 70 g contenait dans 
son tube digestif 40 g de bois soit 60 % de son poids total. Dans ce 
milieu vivent également d'autres larves mais de moindre importance 
Cétonides (Pachnoda marginella, Chelorrhina polyphemus) ; Curculionides ; 
Cerambycides ; chenilles lignivores ; cet ensemble formant 3 % de l'effec- 
tif et 0,5 % de la biomasse des insectes. Au bout de 3 à 4 ans la cavité est 
remplie de terreau humide et de déjections de larves ; de nombreux sapro- 
phages y pullulent : Blattes, Tenebrionides. Pendant ce temps le stipe est 
attaqué à la base par les termites trés nombreux. 

Finalement tout le haut du stipe devient plus ou moins creux tandis que 
la base est bourrée de terre remaniée par les termites. Ce dernier milieu 
est occupé par une faune originale : larves de l'Elatéride Agrypnus caliginosus, 
Réduvide Platymeris biguttatus, Oligochétes, Chilopodes. La plupart des 
prédateurs qui se nourrissent de ces xylophages et saprophages sont des 
insectes : fourmis, mantes, Carabiques, Staphylinides, Histérides. Le haut des 
Spites creux sert de refuge à des Vertébrés et en particulier à des oiseaux et 
des Mammifères. 


` 


Rôniers tombés à terre. 


Les stipes tombés à terre sont colonisés tout d’abord par des insectes atti- 
rés par la fermentation de la sève : Nitidulides, Drosophilides ; des Histerides 
attaquent les larves de ces insectes. Puis viennent des Curculionides ; divers 
Diptères et le Dynastide Oryctes monoceros ; des Oligochètes, des fourmis 
du genre Camponotus. Les termites s'installent. 

Au stade suivant, des champignons qui se développent sur l’écorce abri- 
tent des larves de Coléoptères mycétophages. Les fourmis et les termites 
sont très nombreux ; des larves d'Oryctes et d'Elatérides se trouvent en 
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abondance. Dans les stades ultérieurs ce peuplement diminue en nombre 
d'individus comme en poids. L'intérieur du stipe est au moins en partie évidé 
et il fournit un abri à divers Invertébrés dont la plupart appartiennent aux 
espéces courantes de la savane : Arachnides, Myriapodes, Blattes, Gryllides, 
Tenebrionides, Elatérides, Carabiques, Staphylinides, Fourmis. Des Verté- 
brés (Reptiles, Mammiféres) se logent également dans les stipes creux. 
Comme pour les autres arbres étudiés, les róniers morts ont une faune qui 
n'est pas spécifique mais qui se retrouve également dans les autres palmiers. 


VI. Le róle des insectes et des autres invertébrés dans la 
décomposition du bois 


Deux méthodes peuvent étre employées pour tenter une estimation du 
róle quantitatif des Invertébrés dans la décomposition du bois. 

A. MAMAEV en Ukraine expérimente sur des troncs de chénes et de pins. 
L'importance de la dégradation du bois est évaluée d'une part sur des arbres 
témoins envahis par la macrofaune (essentiellement insectes et Lumbrici- 
des) ; d'autre part sur des troncs protégés de l'atteinte de la macrofaune en 
l'absence de laquelle les bactéries et les champignons peuvent seuls jouer 
un róle. 

Les courbes de la figure 19 montrent le róle joué par la macrofaune. En 
son absence un tronc de pin est détruit en 12 ans et un tronc de chéne 
en 20 ans; avec la macrofaune la destruction se fait respectivement en 
10 à 12 ans et en 7 ans. Les courbes montrent que dans les conditions de 
cette expérience l'attaque Cu bois se fait en trois étapes : un stade avec 
intervention des Cerambycidae ; un stade avec intervention des Fourmis et 
des Lucanidae ; un dernier stade oü agissent les Lumbricides remontés du 
sol. 

B. Pour connaître le rôle des insectes dans la décomposition du bo:s une 
autre méthode est possible. Elle consiste à évaluer la quantité de bois ingérée 
chaque jour, la durée de développement et l'abondance des d:verses espèces. 

Quelques données existent dans la littérature. Pour le Buprestidae Chryso- 
bothris femorata et le Cerambycidae Callidium antennatum, chaque larve 
consomme 80 grammes de liber pour former un gramme de tissu (SAVELY, 
1939). Une larve âgée de Callidium pesant en moyenne 0,1 gramme, un pied 
carré de liber peut nourrir 22 larves (soit une larve pour 42 cm"). En ce qui 
concerne les Lucanidae, MAMAEV (1960) a montré qu'une larve d'Aesalus 
qui pèse 0,09 gramme consomme par jour 0,14 cm? de bois et une larve de 
Lucanus pesant environ un gramme consomme 22,5 cm? de bois. Chez les 
Cetonidae la larve de Potosia lugubris consomme au cours d? ton dévelopre- 
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Fig. 19. — Vitesse de dégradation du bois de pin et de chéne en Ukraine, 
en présence ou en l'absence du macrofaune (d’après GHiILAROV, 1967). 
a : tronc de chéne de 100 ans sans intervention de la macrofaune ; b : idem, 
avec intervention de la macrofaune ; c : tronc de pin âgé de 100 ans sans 
intervention de la macrofaune ; d : idem, avec intervention de la macrofaune. 


ment une quantité de bois égale à 142 fois le poids qu'elle atteint au der- 
nier stade (PAWLOWSKY, 1961). Une larve du Cerambycidae Ergates faber 
pesant 9 grammes que nous avons conservée en élevage pendant 100 jours 
a consommé environ 850 grammes de bois de pia (teneur en eau 40 %) soit 
510 grammes de bois sec. 

Ces données permettent d'admettre une consommation quotidienne 
moyenne de bois pour l'ensemble des espèces égale à 1/20" de leurs poids. 
Nous pouvons, à partir de ces données, calculer le pourcentage de bois 
dégradé par les Colécptires dars la forêt dz la Massane. 

Cas du hétre : La durée moyenne des trois stades de décomposition 
étant de 2 ans, 3 ans et 5 ans et les biomasses de Coléoptéres xylophages 
étant respectivement de 17 g, 18 g et 395 g pour 100 kg de bois sec, la 
quantité de bois utilisée par les Coléoptéres sera : 


premier stade : (17 g X 365 X 2)/20 = 600 g 
deuxième stade : (18 g X 365 X 3)/20 =.1 000 g 
troisième stade : (395 g X 365 x 5)/20 = 36000 g 
soit au total 38 kg c'est-à-dire 38 % du poids initial. 
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Cas du chêne : la durée moyenne des divers stades de décomposition est 
de 2 ans, 3 ans et 10 ans et les biomasses respectives de Coléoptères 8 g, 
17,5 g et 114 g pour 100 kg de bois sec. La quantité de bois utilisée par les 
Coléoptères sera : 


premier stade (8 g X 365 X 2)/20 = 350g 
deuxième stade : (17,5 g X 365 X 3)/20 = 1000 g 
troisième stade : 114 g X 365 X 10)/20 = 22500 g 
soit au total 25 kg c'est-à-dire 25 % du poids initial, 


Le bois qui n'a pas été dégradé par les insectes xylophages (ici essen- 
tiellement des Coléoptéres) est détruit par les champignons et par les espéces 
qui colonisent les complexes saproxyliques. Rappelons le róle important joué 
par les champignons lignicoles dans la dégradation du bois : selon Campbell, 
Coriolus versicolor peut faire perdre 99 % de son poids au bois de hêtre 
par attaque enzymatique suivie de l'oxydation respiratoire des produits de 
l'hydrolyse. 

Ces quelques données quantitatives montrent le róle important joué par 
les insectes dans les processus d'humification et dans le cycle de la matière 
organique en forêt. 
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